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РЕЗЮМЕ 


На основании изучения морфологических особенностей севанской форели Ѕаіто 1зсйсрап Кеззет, 1877, 
акклиматизированной в оз. Иссык-Куль (Киргизия) и озерной формы симы Опсогйупсћиѕ таѕои (Вгеуоогї, 
1856) из оз. Бива (Япония) выделены их уникальные признаки, позволяющие рассматривать их в ранге 
подвидов. Рассмотрены основные направления и скорость изменения признаков при формировании фо- 
релей и лососей в озерных условиях у атлантических и тихоокеанских видов. 
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ВВЕДЕНИЕ 


Видообразование и формирование внутриви- 
довой структуры у озерных эндемичных форелей 
имеет ряд особенностей по сравнению с проход- 
ными и речными формами, поэтому есть основа- 
ние остановиться на них особо. 

Известно, что лососи и форели всех видов рода 
Ѕаіто отличаются большой изменчивостью, что 
обычно затрудняет установление родственных 
отношений между отдельными формами и вида- 


ми, а также их классификацию. Эта изменчивость 
особенно сильно выражена у рыб, обитающих в 
замкнутых водоемах. Причем глубина и скорость 
морфологической и экологической дифферен- 
циации, как правило, зависит от возраста озера 
(Дорофеева 1984). В наиболее древних плиоце- 
новых озерах наблюдается и наибольшее таксоно- 
мическое разнообразие, которое связано, с одной 
стороны, с неоднократным проникновением в озе- 
ро предковых форм лососей и форелей, и в этом 
случае различия между потомками, проникших в 
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разное время форелей, могут достигать родового 
уровня; с другой — с возникновением полимор- 
фных эндемичных видов, которые в разной мере 
различаются морфологически, кариологически 
и биохимически. Эти виды образуют систему 
экологических рас с осенне-зимним и летним не- 
рестом и используют для размножения не только 
привычные речные нерестилища, но и озерные. 

Параллельное возникновение в озерных усло- 
виях, особенно в горных озерах, экологически и 
морфологически различающихся внутривидовых 
форм – закономерность, свойственная многим 
лососевым рыбам. Анализ степени дифференци- 
ации озерных форелей в географически удален- 
ных водоемах, имеющих разный геологический 
возраст и исследование особенностей отдельных 
рас во время изменений условий существования 
дает возможность судить о соотношении наследс- 
твенно закрепленных и ненаследуемых признаков 
у внутривидовых форм (рас), а также выявить 
механизмы дивергенции и ее последовательность 
(Дорофеева 1999). 

Лососи и форели дивергировали от предковой 
формы двумя независимыми линиями в бассей- 
нах Атлантического и Тихого океанов, характе- 
ризующимися разными особенностями и разной 
скоростью видообразования (Дорофеева 1999). 
Основное направление специализации, ведущее к 
видообразованию у атлантических лососей, было 
образование множественных озерных видов (под- 
род Пина), направление специализации у тихоо- 
кеанских лососей (род Опсотйупсйи$) – переход к 
проходному образу жизни. 

Эндемичные озерные форели атлантической 
группы имеют ряд общих специализированных 
черт, отличающих их от $а/то {тина 1.., 1758 и яв- 
ляющихся, по-видимому, результатом озерного 
обитания — короткую голову, прямую верхнюю 
челюсть, малое число чешуй в боковой линии, 
плоскую рукоятку сошника, короткие лобные 
кости. В тоже время каждый вид имеет свои уни- 
кальные особенности. При этом различия между 
видами, относятся, как правило, к одним и тем 
же структурам (форма межчелюстной кости и 
ее отростков, расположение зубов на рукоятке 
сошника, форма язычной кости, ширина и высо- 
та черепа), связанной с этмоидальным отделом 
черепа. Различия между расами наблюдаются 
только по пластическим признакам (Дорофеева 
1967, 1983, 1984, 1999; Дорофеева и Рукхян, 
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1982; Дорофеева и др. 1983, 1986; Савваитова и 
др., 1989). 

Одна из форм эндемичной форели 5байто 
іѕсһсрап Ш. веватипі Кеззег 1877, обитающая в 
оз. Севан (Армения), была успешно акклимати- 
зирована в оз. Иссык-Куль (Киргизия). В 1930 
и 1936 гг. была проведена интродукция форели 
в Иссык-Куль (икра на стадии “глазка”). В ре- 
зультате в Иссык-Куле сформировалось стадо 
форели, существенно отличающееся от исходного 
севанского гегаркуни как биологическими, так 
и морфологическими особенностями (Лужин 
1956), что дало основание рассматривать этих 
рыб в качестве самостоятельного таксона байто 
іѕсрсћап іѕѕуковеватипі Газ, 1951. Более того, 
помимо популяции форелей, заходящих на нерест 
в реки, впадающие в оз. Иссык-Куль, а нагули- 
вающихся в озере, сформировалась чисто речная 
популяция, не покидающая реки после нереста, 
весь жизненный цикл которой проходит в речных 
условиях, несмотря на то, что вселена была толь- 
ко форма, нагуливающаяся в озере. Необходимо 
отметить, что в оз. Севан также существует чисто 
речная форма (5байпо іѕсһсһап реваткитї), хотя 
родственные отношения последней с гегаркуни в 
последнее время подвергаются сомнению (Дади- 
кян 1955, 1986; Рухкян 1984, 1989). 

Озера Севан и Иссык-Куль различаются мно- 
гими параметрами, хотя во многом сходны. Оба 
озера являются горными водоемами (1916 и 1621 
м над уровнем моря), однако Иссык-Куль значи- 
тельно больше по площади и глубже. Имеются 
существенные различия по уровню воды, тече- 
ниям, температуре, прозрачности, кислородному 
режиму (Лужин 1956), но особенно существенны 
различия в солености — соленость воды в Иссык- 
Куле более чем в 10 раз выше, чем в Севане. Севан 
имеет сток через реку Раздан. Иссык-Куль — озе- 
ро бессточное. Существенно различают эти озера 
планктоном и бентосом, а также и ихтиофауной. 
Особенно эти различия касаются состава фауны 
гаммарид, которые имеют в Севане высокую чис- 
ленность, составляя до 40% всей массы бентоса. 
В Иссык-Куле в количественном отношении они 
занимают небольшую часть. 

Лужин (1956) всесторонне исследовал натура- 
лизовавшуюся в Иссык-Куле севанскую форель в 
1947—1951 гг, т.е. почти через двадцать лет после 
вселения и обнаружил существенные морфобио- 
логические изменения по сравнению с формами 
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из нативного ареала. Изменились сроки и время 
нерестовой миграции, наступление половой зре- 
лости, увеличилась плодовитость, усилился темп 
роста, и главное — изменился характер питания 
взрослого гегаркуни. В Севане, как упоминалось, 
основную пищу этой форели составляют гаммару- 
сы и лишь изредка взрослые, крупные экземпляры 
захватывают рыбу, в основном храмулю (Дадикян 
1955). В Иссык-Куле основным объектом пита- 
ния взрослых форелей является рыба (гольцы 
рода № етасй $), т.е. гегаркуни превратился в 
хищника. Изменились и мофрологические, в ос- 
новном пластические, признаки иссыккульской 
форели, ее окраска и некоторые половые разли- 
чия. Таким образом, все исследованные признаки 
иссыккульской форели оказались отличными от 
исходной формы. Что касается речной формы, по 
данным Лужина, она, в свою очередь, отличается 
по ряду пластических признаков и от озерного 
иссык-кульского гегаркуни и от речной формы 
севанской форели — алабалаха. Однако степень 
всех возможных отличий иссыккульской формы 
может быть оценена таксономически лишь при 
комплексном исследовании, включающим остео- 
логические, наиболее консервативные признаки, 
на основе которых в роде $а/то различаются виды 
и внутривидовые формы. Проведенное ранее 
изучение остеологических признаков (№КкоЇѕКауа 
2001) выявило ряд особенностей в форме некото- 
рых костей у иссык-кульских форелей по сравне- 
нию с севанскими. 

Для установления таксономического статуса 
акклиматизанта, учитывая изменения в характере 
питания (одного из ведущих факторов в эволюции 
лососевых рыб) — переход к хищничеству в соло- 
новато-водной среде оз. Иссык-Куль, необходимо 
провести сравнение с наиболее генерализованным 
видом рода байто – кумжей, основу питания кото- 
рой также составляют рыбы. 

В свете этих данных особый интерес представ- 
ляет сравнительное изучение изменений морфо- 
логических признаков форелей атлантической 
группы при быстром изменении условий их 
существования (например, при акклиматизации 
в новые водоемы) и озерных форм лососей рода 
Опсотћупсћиѕ, обитающих в древних озерах. 

Эндемичные озерные формы тихоокеанской 
группы, ведущие начало от рода Опсотйупсйиз, 
немногочисленны и изучены морфологически 
недостаточно по сравнению с озерными фор- 
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мами, обитающими в бассейне Атлантического 
океана. 

Для сравнительного анализа морфологических 
особенностей озерных форелей атлантической и 
тихоокеанской группы были использованы озер- 
ные лососи оз. Бива. Озеро Бива, расположенное 
на острове Хонсю, является крупнейшим в Япо- 
нии, лежит в межгорной тектонической котлови- 
не и занимает площадь около 716 км2, глубина его 
достигает 95 м. Имеет сток через реку Йодо. 

В оз. Бива обитает эндемичный лосось, таксо- 
номический статус которого спорен. Одни авторы 
считают его самостоятельным видом О. тћойиғиѕ 
(ог4ап еї МсСтеврот, 1925) (На, 1962), другие — 
подвидом симы О. т. йо4итиз (ВеһпКе еї а. 1962). 
Берг (1948) считал, что лосось оз. Бива — жилая 
форма симы О. таѕои (Втеуоогї, 1856). Японские 
авторы в большей степени придерживаются мне- 
ния о видовой самостоятельности этой формы 
(Мом апа Мита 1990; Каќо 1991 и др.). Следует 
отметить также, что японские исследователи 
(согласно работе Кабо 1991) разделяют О. таѕои 
на две формы (анадромную и жилую): О. таѕои 
уаг. тазои проходная форма и О. т. уаг. Кашае 
(ЈогӢап её МсСтерог, 1925), которую называют 
уатате или уатађе — жилая форма. О. тйодити$ 
также разделяют на две формы: О. ғлоаиғиѕ уат. 
то4итиз (]отАап её МсСтерог, 1925), называемую 
Ы\уатази, озерная форма, эндемик оз. Бива, и 
ручьевую форму О. тйойити$ хаг. тастоѕіотиѕ 
(Сапег, 1859), называемую атаво. Пресновод- 
ная форма симы распространена широко, в том 
числе южнее проходной симы (Каф 1991). Кроме 
того известно, что О. тћойиғиѕ хаг. тасғоѕіотиѕ 
иногда мигрирует в море (Массһіогі ара Кабо 
1984). Справедливости ради, нужно заметить, что 
между японскими исследователями нет единого 
мнения относительно употребления названия 
амаго (атаво). Так, в двух работах, изданных 
почти одновременно, это название соответствует, 
как указано выше, лишь жилой форме О. тћоаигиѕ 
(Кабо 1991); в “Приложении к каталогу Нацио- 
нального Музея”, Токио оно относится к О.т. уат. 
іѕРіРахоае, а лосось оз. Бива обозначен в качестве 
подвида О. тйойиғиѕ уаг. тћодиғиѕ (Маїѕипга её 
а]. 2000). Различия между аборигенной озерной 
формой оз. Бива и остальными пресноводными 
формами сводится к отсутствию у жилой формы 
О. таѕои красных пятен на боках тела, которые 
имеются у лососей из оз. Бива, и по данным экс- 
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периментов являются генотипическим признаком 
(Каф 1991). 

В 1923 г. молодь проходной симы, полученная 
от от родителей, входящих в реки о. Хоккайдо 
(Япония), была пересажена в оз. Бива на о. Хонсю. 
В 1926 г. зрелые самцы и самки начали входить 
для нереста из оз. Бива во впадающие в него реки. 
Таким образом, проходная сима превратилась 
в жилую (Оѕһіта 1935, цит. по Берг 1948). Све- 
дений о дальнейшей судьбе этой популяции в 
англоязычной литературе обнаружить не удалось. 
Однако в отечественной литературе укрепилось 
мнение, что вселение проходной симы в 03. Бива 
является удачным (Карпевич 1999, оптибочно ука- 
зывает, что материалом для вселения послужили 
лососи О. тазои из США). В настоящее время 
невозможно судить имела место в дальнейшем на- 
турализация вселенца или это вселение осталось 
без последствий. Не исключено, что это вселение 
оказало влияние на формирование аборигенной 
озерной фауны лососей. 

Таким образом, в настоящее время статус 
пресноводных лососей, обитающих на японских 
островах крайне запутан, и, очевидно, требуется 
серьезная ревизия всех форм, близких к О. таѕои 
чтобы можно было с уверенностью определить 
их систематическое положение и, прежде всего, 
необходимо рассмотреть комплекс признаков, 
используемых в систематике рода Опсотйупсйиз. 

При проведении данного сравнительного 
исследования ставились две основные задачи. 
Во-первых, определить направление изменения 
признаков у лососей атлантической и тихоокеанс- 
кой групп при переходе к озерному образу жизни. 
Во-вторых, на основании наиболее консерва- 
тивных остеологических признаков установить 
таксономический статус иссыккульской форели 
(атлантическая группа) и пресноводных лососей 
оз. Бива (тихоокеанская группа). 


МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 


Для исследования форелей атлантической 
группы использовали материалы, собранные в 
1977 — 1981 годах в бассейне озера Иссык-Куль 
(реки Тон и Бар-Булак), представленные самка- 
ми форелей без брачного наряда (30 экз.) и мате- 
риалы из бассейна оз. Севан (сборы 1969 — 1970 
годов), представленные также самками форелей 
расы гегаркуни, без брачного наряда (25 экз.). 
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Для исследования лососей тихоокеанской 
группы использовали материалы озерных лососей 
из оз. Бива (10 экз.) и самки проходной симы без 
брачного наряда из р. Утка (Камчатка) – 15 экз., 
р. Тумнин - 9 экз., р. Амур - 7 экз., собранные в 
период 1978 – 1989 годов. 

Остеологические препараты изготовлялись 
по общепринятой методике с подкрашиванием 
водорастворимым эозином. Измерения костей 
проводили штангенциркулем, при этом точка- 
ми отсчета считались наиболее удаленные друг 
от друга точки, например, наибольшая ширина 
кости, наибольшая длина кости и тд. (схема про- 
меров приведена в работах Горшков и др. 1979; 
Савваитова и др. 1989). 


РЕЗУЛЬГАТЫ 


Форели оз. Иссык-Куль. В результате срав- 
нительного исследования костей черепа аккли- 
матизированной в оз. Иссык-Куль одной из рас 
форелей оз. Севан Ѕа/то іѕсһсһап шШЁ веватиті 
были обнаружены следующие различия. 

Сошник (уотет, Рис. 1; Табл. 1). Форма сошни- 
ка иссыккульского гегаркуни имеет ряд отличий 
от севанского. Во-первых, головка сошника у него 
имеет четко выраженную треугольную форму с 
заостренным передним углом. У севанских форе- 





Рис. 1. Сошники (уотег) лососевых рыб. А – $аіто іѕсһсһап 
севатипі, оз. Иссык-Куль; В – байто іѕсһсһап веватит, оз. Се- 
ван; С — байто тина [абтах, басс. Черного моря. 


Еіс. 1. Уотег оЁ ѕаһпоп бѕһеѕ. А — а/то іѕсһсһап везатит, 
Іѕѕуҝ-Кш Таке; В – 5айто іѕсһсһап веватит, Зеуап Гаке; 
С – 5а[то пива Іартах, В1асК Ѕеа. 
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Таблица 1. Размерные показатели костей черепа Ѕа/то 1зсйсйап из оз. Иссык-Куль и оз. Севан.* 


ТаЫе 1. Меаѕигетепіѕ оЁѕсші Бопеѕ оЁ байпо #5сйсйап {гот Іѕѕук Кш апа Зеуап ГаКке.* 


Е.А. Дорофеева 








Регион (Керіоп) іт М=т СУ М 
Уотег (длина рукоятки в % длины кости) 
Уотег (еп2 1 о вап е т % оЁБопе Іепеёћ) 
Иссык-Куль (15ѕук Кш) 76.70-95.80 88.00=0.90 5.10 25 
Севан (Ѕеуап) 79.60-93.50 87.00+1.17 4.80 13 
Уотег (ширина головки в % длины кости) 
Уотег (Іепеїћ оЁћеаа т % оЁБопе Ієепеёћ) 
Иссык-Куль (15ѕук КШ) 16.50-24.90 20.50+0.60 14.70 25 
Севан (Зеуап) 16.30-24.90 20.30+0.55 9.90 13 
РгаетахШаге (высота в % длины кости) 
РгаетахШаге (Һеіећк ір % оЁРБопе Ієепеёћ) 
Иссык-Куль (1ѕѕук Ки) 62.90-84.50 75.0+2.53 18.50 30 
Севан (Ѕеуап) 62.60-87.00 78.3=1.90 8.80 13 





* Длина основания черепа форелей из оз. Иссык-Куль 35.9-80.5 мм, из оз. Севан 46.1-55.8 мм. 
* Тепе оРзки Базе іп гоп гот 15зук-Ки| ГаКе 15 35.9—80.5 т, Зеуап Гаке 46.1-55.8 пит. 


лей, наоборот, у большинства экземпляров пере- 
дний угол сглажен или затуплен. Поперечный ряд 
зубов, отделяющий головку от рукоятки сошника, 
у иссыккульского гегаркуни хорошо выражен, два 
— три зуба располагаются на возвышении, у севан- 
ского гегаркуни поперечный ряд зубов выражен 
слабо и скорее представляя возвышением с одним- 
двумя зубами. Рукоятка сошника массивная и 
широкая у иссыккульской форели и более слабая 
у севанской. Зубы на рукоятке иссыккульского 
гегаркуни простираются двумя направленными 
рядами до заднего края кости, как и у севанского, 
но, у первого их, как правило, значительно больше, 
хотя число зубов может варьировать. Необходимо 
отметить, что часть отличий сошника иссыккуль- 
ского гегаркуни — заостренный передний угол 
рукоятки и массивная рукоятка, сближает его по 
форме с сошником кумжи и, в частности, одного 
из ее подвидов — черноморского лосося. 

Язычная кость (іпеџае рІаѓе, Рис. 2). Язычная 
кость севанских гегаркуни сравнительно узкая, 
овальной формы, по краям расположены 5 зубов, 
наиболее широкая часть кости приходится на 
уровень 3-4 пары зубов. Примерно 30% кости 
приходится на тонкую раздвоенную пластинку, 
лишенную зубов. Язычная кость иссыккульского 
гегаркуни более массивная и овальная форма 





Рис. 2. Язычная кость (біпеџа[ рІаќе) лососевых рыб. А – байто 
іѕсһсрап севатипі, оз. Иссык-Куль; В – 5 Ѕаіто іѕсһсһап везаг- 
вит, оз. Севан; С – байто ігиіїа, басс. Балтийского моря. 


Еіс. 2. Глприа| р|абе оЁ ѕаітоп Нзрез. А — Ѕа/то іѕсћсћап веват- 
вит, І5ѕук Ки Таке; В – 5а/то іѕсһсһап веватипі, Зеуап аке; 
С – 5а[то пива, Вас Ѕеа. 


более сплюснута, поэтому самая широкая часть 
приходится на уровень 2—5 пары зубов. Задняя, 
лишенная зубов часть, глубоко раздвоена и со- 
ставляет около 20% длины кости. Форма этой 
кости отличается как от севанской гегаркуни, так 
и от 5. пива тиа. 

Межчелюстная кость (ргаетахШаге, Рис. 3; 
Табл. 1). Межчелюстная кость севанских фо- 
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Рис. 3. Межчелюстная кость (ргаетахШаге) лососевых рыб. А, 1-3 — 5айто іѕсһсһап веватвит, оз. Иссык-Куль; В, 1-3 — Ѕаіто 
іѕсһсһап веватипі, оз. Севан; С – 5а[то іғийа, басс. Балтийского моря. 


Еіе. 3. РгаетахШаге оЁѕаітоп Ёѕһеѕ. А, 1—3 — байто іѕсһсһап веватипі, Іѕѕук Ки Таке; В, 7-3 – байто іѕсһсһап вевагвит, Зеуап Таке; 


С – 5а[то Вива, Вас Ѕеа. 


релей изменчива по форме и характеризуется 
сдвинутым к середине кости сравнительно узким 
восходящим отростком, слегка направленным на- 
зад. Существенным отличием от кумжи является 
отсутствие переднего, “зубовидного” отростка. 
Межчелюстная кость иссыккульской формы так- 
же изменчива по форме, но имеет две особенности: 
восходящий отросток у нее широкий и направлен 
вверх. Кроме того, в передней части кости, как и 
у кумжи, имеется хорошо выраженный “зубовид- 
ный отросток”, также направленный вверх, что 
способствует укреплению всей челюстной дуги. 
Супраэтмоид (ѕиргаеіћтоійешп, Рис.4). Супра- 
этмоид иссыккульского гегаркуни – сравнительно 
широкая и массивная кость (в среднем наибольшая 
ширина кости составляет около 70% ее длины). 
Головка кости представлена сравнительно твер- 
дой тонкой треугольной пластинкой, поверхность 
которой радиально исчерчена. Задняя часть кости 
тонкая, сужается каудально и имеет на конце 
слабую развилку. Эта кость у севанской форели 
в значительной мере сходна по форме с костью 
акклиматизанта, но значительно уже (ее ширина 
составляет примерно 12 длины), более тонкая. В то 





Рис. 4. Супраэтмоид (зиргае то еит) лососевых рыб. А – 
Ѕаіто 1зсйсйап реватипі, оз. Иссык-Куль; В – Ѕаіто іѕсһсһап 
веватипі, оз. Севан; С – ба[то ігийа, басс. Балтийского моря. 


Еіе. 4. Ѕиргаеіһтоійеит оЁ ѕаітоп бѕһеѕ. А – байто іѕсһсһап 
веватипі, Іѕѕук Ки Таке; В – $аіто іѕссһап Беватипі, Ѕеуап 
Таке; С – 5а/то ина, Вас Ѕеа. 


же время, у иссыккульской формы прослеживают- 
ся некоторые остеологические черты, сближающие 
ее с 5. ша – радиально исчерченная переднюю 
часть, общее сходство по форме за счет хорошо 
выраженной треугольной головки. 
Нижнечелюстная кость (ӣепќае, Рис. 5). Зуб- 
ная кость у иссыккульской и севанской форелей 
сильно варьирует по форме. Однако, у севанских 
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Рис. 5. Нижнечелюстная кость (4епба!е) лососевых рыб. А. 
1-3 — ба[то іѕсһсһап веватипі, оз. Иссык-Куль; В. 1-3. $аіто 
іѕсһсћап веватипі, оз. Севан. 


Еіє. 5. ОепќаІе оЁѕаітоп Язрез. А. 1—3 — байто іѕсһсһап вевати- 
пі, Іѕѕук Кш Таке; В. 1—3. ба[то 1зсйсйап веватипі, Зеуап Гаке. 


рыб верхняя ветвь, как правило, лишь немного 
короче нижней, нижняя ветвь широкая, плотная 
и длинная и оканчивается небольшой уплощен- 
ной пластинкой и несет 3—6 пор мандибулярного 
канала. Каудальная вырезка между ветвями кости 
сравнительно неглубокая. У иссыккульского гегар- 
куни верхняя ветвь, которая значительно короче 
нижней, слегка приподнята, и уплощенный край 
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ее удлинен. Нижняя ветвь длинная и часто направ- 
лена вниз. Число пор мандибулярного канала 6-7. 
Каудальная вырезка составляет около 1/3 длины 
кости. 

Предкрышечная кость (ргаеорегсшит, Рис. 6). 
Предкрышка и у севанского, и у иссыккульского 
гегаркуни очень изменчива по форме. При этом 
сходные формы можно найти в обеих популяци- 
ях, однако у иссыккульской формы число вариа- 
ций значительно больше. Это касается и формы 
кости и прохождения каналов сейсмосенсорной 
системы — число каналов варьирует, а иногда они 
полностью отсутствуют. 

Форели оз. Бива. При сравнительном иссле- 
довании костей черепа симы из о. Бива и других 
частей ее естественного ареала были отмечены 
следующие различия в основных систематичес- 
ких признаках. 

Сошник (уотег, Рис. 7; Табл. 2). В целом фор- 
ма сошника сходна у рыб из оз. Бива и симы из 
других районов ареала. Однако, головка сошника 
у симы оз. Бива, по сравнению с симой на р. Тум- 
нин и Утка более вытянута и заострена спереди, и 
в этом отношении напоминает головку сошника у 
рыб рода Рағаѕаіто. Рукоятка лодкообразная, ши- 
рокая в передней части и сильно сужена каудаль- 
но таким образом, что образуются так называемые 
“крылья”, характерные для Рағаѕаіто. Еще одной 
особенностью, сближающей эту кость с Рагазайто 
тукіѕѕ У’аБаит, 1755 является костный валик, 





Рис. 6. Предкрышечная кость (ргаеорегсшит) лососевых рыб. А, 1-3. $аіто іѕсһсһап веватипі, оз. Иссык-Куль; В, 1-3. Ѕаіто 


іѕсһсһап веватипі, оз. Севан. 


Е1х. 6. Ргаеорегсшит оЁ ѕаітоп ћѕћеѕ. А, 1—3. байто 1сйсйап севатипі, [ззук Кш Таке; В, 1-3. байто іѕсһпсһап севатипі, Зеуап Гаке. 
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Рис. 7. Сошник (уотег) Опсотупсћиѕ тазои. А – оз. Бива; 
В - река Тумнин (Приморье); С - река Утка (Камчатка). 


Е. 7. Уотег о! Опсотупсйи5 тазои. А — Віха; В – Тшппіп ЕВауег 
(Ргітогіе); В – Ока Кіуег (Катсһаска). 


расположенный в углублении рукоятки и не- 
сущий один направленный ряд зубов, причем в 
отличии от всех видов рода Оисотйупсйи$ этот ряд 
доходит до заднего края рукоятки, что характерно 
для озерных видов ряда лососевых — 5а/то (Доро- 
феева 1999). 
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Язычная кость (іреџа!е, Рис. 8; Табл. 2). У рыб 
оз. Бива — кость узкая (ширина 27.5—41.5% от дли- 
ны кости) имеет форму почти правильного овала 
и в целом по форме сходна с костью рыб из других 
регионов. Число зубов, расположенных по краю 
кости, составляет 5—6 пар, наиболее широкая часть 
кости находится на уровне 5—6 пары. Отличается 
от костей симы из рек Утка и Амур, в основном, 
более короткой задней частью, лишенной зубов, 
но в этом отношении сходна с язычной костью из 
р. Тумнин, хотя отличается от последней меньшей 
шириной кости. 

Межчелюстная кость (ргаетахШаге, Рис. 9; 
Табл. 2). Основное отличие видов р. Опсотйупсйиз 
от других лососевых состоит в своеобразии пред- 
челюстной кости в том, что восходящий отросток 
у этой кости сглажен, выражен слабо и едва за- 
метно выдается над верхним краем в виде тонкого 
направленного назад гребня. Именно высотой 
восходящего отростка виды различаются между 
собой. Высота этого отростка у симы, по срав- 
нению с другими видами, невелика и он сильно 
сдвинут назад. В целом форма кости биванской 
формы укладывается в параметры, характерными 
для симы. Однако, по сравнению с рыбами из рек 
Амура, Тумнин и Утки восходящий отросток у 
этой формы несколько выше (отношение высоты 
к длине кости составляет 30.0—53.7%), в то время 
как наиболее высокий отросток у рыб других ре- 
гионов в среднем не превышал 37.5%. 

Супраэтмоид (зиргае то!Чае, Рис. 10; Табл. 2). 
Форма супраэтмоида является родовым призна- 





Рис. 8. Язычная кость (іпеџа рае) Опсотупсћиѕ тазои. А – оз. Бива; В — р. Тумнин (Приморье); С ~ р. Утка (Камчатка); О — р. Амур. 


Еіе. 8. Пипа рІаѓе оѓ Опсотупсйи$ таѕои. А — Віха Кіуег; В – Татит Кіуег (Ргітогіе); С – {Ка Кіуег (КатсрВаека); Ю — Атиг Кіуег. 
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Рис. 9. Межчелюстная кость (ргаетахШаге) Опсотупсйи$ 
тазои. А - оз. Бива; В - р. Тумнин (Приморье); С - р. Утка 
(Камчатка); О ~ р. Амур. 


Ех. 9. РгаетахШаге оЁ Опсоғћупсћиѕ таѕои. А – Віүа Кіхег; 
В – Типліп Кіуег (Ргітогіе); С – Ока Кічег (Катсһа(Ка); 
О – Ати Кіхег. 


ком при разделении родов Ѕа/то и Опсотупсћиз, 
в первом случае это тонкая с уплотнением плас- 
тинка, разделяющаяся на головку с боковыми 
выростами, и хвостовую в большинстве случаев 
неглубоко разделенную часть, во втором форма 


Рис. 10. Супраэтмоид (ѕиргаеіћтоійеит) Опсотйупсйиз таѕои. 
А - оз. Бива; В - р. Утка (Камчатка). 


Её. 10. Зиргаефто!Чеит оЁ Опсотупсйи$ таѕои. А – Віха 
Вуег; В – Ока Віуег (КатсһаїКа). 


кости приближается к вытянутому треугольнику 
и развилка в хвостовой части очень глубокая. Все 
виды рода Опсотћупсћиѕ в разной мере различа- 
ются этими признаками, сохраняя общую для 
рода форму. В целом форма супраэтмоида у рыб 
из оз. Бива соответствует видовым признакам О. 
тазои, однако имеет ряд особенностей (Горшков 
и др. 1979). Во-первых, кость уже, чем у симы. 
Так, относительная ширина кости у рыб р. Утки 
60.2+1.30, а у рыб из оз. Бива 50.4=1.89. Кроме 
того, по бокам кости имеются боковые выросты, 
сходные с выростами на головке кости у предста- 
вителей р. $а/то. 


ОБСУЖДЕНИЕ 


Скорость процесса видо- и формообразования 
у форелей атлантической группы может быть 
различной. Внешняя связь дивергенции видов с 
возрастом водоемов несомненна (Дорофеева и др. 
1983). Озерные виды, обитающие в сравнительно 
геологически молодых водоемах, как правило, 
имеют меньшие морфобиологические отличия от 
предкового вида, чем обитающие в более древних 
озерах. В силу своего географического обособле- 
ния виды в обоих случаях хорошо приспособлены 
к конкретным условиям, но у молодых видов 
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Таблица 2. Размерные показатели костей черепа Ѕаіто таѕои из разных районов ареала.* 


ТаЫе 2. Меаѕигетепіѕ оЁ зси Бопез оЁ байто тазои {гот йіЌегерї рагіѕ оЁ гапе.“ 





Регион (Кез1оп) Тат 


М+т СУ М 





Зиргае то! (глубина вырезки в % длины рукоятки) 
Зиргае то! (дерёһћ оЁпоќсћ іп % оЁБап е |еп=В) 


Бива (В1уа) 27.70-43.70 35.80+17.30 15.31 10 
Утка (Ока) 25.20-33.00 30.00+0.85 11.97 15 
Зиргае то! (ширина рукоятки в % длины рукоятки) 
Зиргае то! (мл оРВап е іп % оЁһапаіе Ієепеёһ) 

Бива (В1уа) 40.10-61.30 50.41.89 11.83 10 
Утка (Ока) 50.40—67.3 60.00+1.30 8.39 15 

Уотег (длина рукоятки в % длины кости) 

Уотег ([еп2 1 о вап е т % о Бопе Іепеёћ) 
Бива (В1уа) 64.80-79.00 72.90+1.53 6.68 10 
Утка (Ока) 67.50-79.20 73.70=0.95 4.45 12 

Уотег (ширина головки в % длины кости) 

Уотег (ча оРБеа4 ір % оЁБопе еп?) 

Бива (В1уа) 14.70-18.60 16.90=0.44 8.16 10 
Утка (Ока) 15.40-22.00 19.00=053 9.68 12 

РгаетахШаге – (высота в % длины кости) 

РгаетахШаге — (һеіећ т % оЁБопе Іепеёћ) 
Бива (В1уа) 30.00-53.70 41.60+2.90 21.9 10 
Утка (Ока) 23.70-42.70 33.60+1.58 16.25 12 
Тумнин (Татпіп) 32.20-43.10 37.50+3.16 14.56 13 

Тіпеџа]је (ширина в % длины кости) 
Глприае (у ір % оЁБопе Ієепеёћ) 

Бива (Віа) 27.50-41.40 34.80+1.40 12.04 9 
Утка (Ока) 33.10-41.70 38.40+0.63 6.33 15 
Тумнин (Татпіп) 36.90-46.20 42.40=2.82 11.51 13 





* Расстояние между р(егойсит черепов лососей оз. Бива 30.1-36.6 мм, р. Утка 33.9-36.3 мм, р. Тумнин 40.4—48.0 мм. 


* іѕсапсе Бебуееп рёегобісит іп зки$ оЁ ѕаітопѕ оѓ Віуа Гаке 15 30.1-36.6 тт, Ока Кіуег – 33.9-36.3 тт, Титпіп Кіхег – 40.4— 


48.0 тт. 


преобладают изолирующие механизмы, в основ- 
ном, касающиеся биологических особенностей, 
а у более древних имеются и морфологические 
различия. В связи с этим представляют интерес 
ряд форелей из озер Охрид (Македония), Севан 
(Армения), Гарда (Италия), в значительной мере 
различающиеся временем происхождения и вре- 
менем и кратностью проникновения в них пред- 
ковых форм. 


Озеро Охрид образовалось, по-видимому, в 
плиоцене, обитающие там форели $а/то Іеѓпіса су- 
щественно отличаются от близкого им вида 5. ѓғиѓѓа 
короткой головой и челюстями, прямой верхней 
челюстью, коротким хвостовым стеблем, меньшим 
числом чешуй в боковой линии, большим числом 
жаберных тычинок, среди которых отсутствуют 
бугорковидные. Вероятно, такие особенности жа- 
берного аппарата связаны с характером питания 
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этих рыб, которые до 3-х летнего возраста питают- 
ся исключительно планктоном. Остеологические 
различия также существенны и касаются формы 
сошника, язычной кости, параметров черепа. 
Форели 5. сағріо из озера Гарда, возникновение 
которого датируется четвертичным периодом, 
значительно меньше отличаются от 5. пива. От- 
личия наблюдаются лишь в числе позвонков и 
малом антедорсальном расстоянии. Что касается 
остеологических отличий, то они имеются в рас- 
положении зубов на рукоятке сошника и язычной 
кости и в форме предчелюстной кости. 

Форели оз. Севан, возникновение которого 
датируется рубежом третичного и четвертичного 
периодов, а формирование его ложа и гидрографи- 
ческой сети приходится на плейстоцен, занимают 
в этом ряду по степени отличий от предковой 
формы промежуточное положение (Дорофеева 
1999). 

Результаты изучения одной из рас озерной 
севанской форели Ѕа/то іѕсһсһап Ш веватит, 
акклиматизированной в 03. Иссык-Куль, пока- 
зывают, что многие морфологические признаки 
этой расы в новых условиях за 20-30 лет пре- 
терпели значительные изменения (Лужин 1956). 
Изменилась ее окраска, из 21 изученного пласти- 
ческого признака изменилось 10, причем многие 
их показатели, как уже упоминалось, выходят за 
видовые рамки байто іѕсрсћап. Еще в большей сте- 
пени изменились ее биологические особенности: 
сроки нерестовых миграций, сроки созревания, 
плодовитость, сроки инкубации и др. Гегаркуни в 
условиях Иссык-Куля стал значительно крупнее, 
достигая 89 см и более 10 кг массы, в то время 
как в Севане даже в лучшие времена до падения 
уровня озера в редких случаях рыбы достигали 
50 см. На этом основании Лужин сделал вывод, 
что за короткий период акклиматизации в новом 
водоеме сформировалась новая форма, минимум 
подвидового ранга, которая получила название 
5айто 1сйсрап іѕѕуковеватипі Тліѕћіп, 1951. 

Однако в основе его рассуждений лежало ис- 
пользование {-критерия Стьюдента как показате- 
ля величины различия. По данным Мины (1986), 
вычислившего по материалам Лужина коэффи- 
циент различия, последний оказался невелик, и 
достоверно увеличилось лишь число жаберных 
тычинок. Таким образом, согласно этим данным, 
иссык-кульских форелей можно рассматривать 
лишь как экотип (Савваитова и др. 1989). 


Е.А. Дорофеева 


Проведенное остеологическое исследование 
выявило наличие более существенных морфо- 
логических изменений в форме сошника, суп- 
раэтмоида и язычной кости. Изменилась также 
форма межчелюстной и нижнечелюстной костей, 
хотя у них отмечена сильная вариабельность. При 
этом у иссык-кульских форелей появилась новая 
особенность, отсутствующая у севанских форе- 
лей – на нижнечелюстной кости появился “зубо- 
видный” отросток, способствующий укреплению 
всей челюстной дуги. Появление этого “древнего” 
признака, имеющегося у байпо ігиіѓа, но отсутс- 
твующего у других озерных форелей, вероятно, 
связано с переходом форели в оз. Иссык-Куль на 
хищное питание рыбой. Такие же изменения, свя- 
занные с питанием возникли, как уже отмечалось, 
у форелей озера Гарда (5. сағріо). Важно отметить, 
что ряд остеологических признаков иссык-куль- 
ской форели, например, форма язычной кости 
отличается как от кости у севанской форели, так 
и у 5аіто тина. Таким образом, у иссык-кульской 
форели имеются две особенности — тенденция к 
появлению предположительно древних черт стро- 
ения, в том числе и в таксономически значимых 
признаках, присущих наиболее генерализован- 
ному среди видов рода Ѕаіто виду 5аіто тина и 
появлению признака, присущего только иссык- 
кульской популяции. 

Как уже отмечалось, остеологические отличия 
между расами севанских форелей связаны толь- 
ко с параметрами черепа, а по форме отдельных 
костей они не различаются. Следовательно, ис- 
сык-кульские форели, имеющие ряд уникальных 
остеологических признаков и морфологически от- 
личные от всех рас, с этой точки зрения, учитывая 
их географическую изоляцию, могут формально 
рассматриваться в ранге подвида. 

Сравнительно-морфологическое изучение осо- 
бенностей симы озера Бива и популяций симы из 
водоемов Камчатки, приморья и бассейна Амура 
выявило ряд признаков, которыми эта форма 
отличается от других, однако эти признаки рас- 
пределяются мозаично. Сошник по форме, хотя 
и близок к форме сошника лососей из других 
регионов, но имеет ряд особенностей (боковые 
“крылья” и длинный ряд зубов на рукоятке), при- 
сущих только этой озерной форме. Язычная кость 
и супраэтмоид сходны с формами костей симы 
из р. Тумнин. В целом, форма супраэтмоида со- 
ответствует видовым признакам симы, но имеют 
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одно существенное отличие — небольшие боковые 
выросты, присущие супраэтмоидам рыб видов 
рода байто (древний признак). 

Таким образом, по остеологическим призна- 
кам озерный лосось из оз. Бива, хотя и близок к 
проходной симе, но имеет и уникальные черты. 
Полученные данные, а также данные литературы 
о его биологических особенностях, позволяют 
сделать вывод, что лосось оз. Бива является озер- 
ным подвидом симы Опсотйупсйиз тазои тпо4игиз. 

Тенденция к появлению у озерной формы симы 
признаков филогенетически менее продвинутых 
видов, и даже близких родов, по-видимому, как 
и у иссык-кульских форелей является не только 
следствием изменения условий обитания, но и 
свидетельством их филогенетических связей. 

Обращает на себя внимание разная скорость 
озерного видообразования у атлантических и 
тихоокеанских видов. У первых дифференциация 
озерных форм в геологическом прошлом проходи- 
ла достаточно интенсивно. Форели даже в озерах 
четвертичного возраста достигли видового уров- 
ня. В подтверждение этого следует упомянуть 
некоторые виды озерных форелей, описанных из 
альпийских озер, а также описанных в последние 
годы эндемичные озерные виды из Марокко 5. 
райапл РеПевгіп, 2003 и 5. акатоз Оеіпе, 2003 
(ОеШпз 2003). Видообразование у тихоокеанских 
лососей рода Опсотупсћиѕ связано в основном 
со специализацией к проходному образу жизни, 
и озерные формы редки и не достигают видового 
уровня. В пределах России можно отметить лишь 
подвид жилой формы нерки из Кроноцкого озера 
(Опсотћупсћиѕ петка оаопіѕ ]от4ап еї МасСтевот, 
1925). В связи с этим представляется закономер- 
ным сравнительно быстро проходящие эволюци- 
онные процессы при акклиматизации атлантичес- 
кой формы (.5а/то іѕсћсһап), которые соизмеримы 
с изменениями у озерной формы тихоокеанской 
группы (Опсотйупсйи$ таѕои), проходящими на 
протяжении длительного геологического про- 
шлого, что подтверждает разную направленность 
их эволюционных преобразований. 

В заключение следует отметить, что прове- 
денные исследования выявили основные общие 
направления изменений признаков лососевых 
рыб при формировании в озерных экосистемах. 
Во-первых, вырастает общий уровень изменчи- 
вости; во-вторых, озерные формы характеризуют- 
ся мозаичностью в распределении признаков на 
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внутривидовом уровне; в-третьих, у озерных форм 
появляются “предковые” признаки, характерные 
для более генерализованных видов данного рода 
или даже другого рода этого же подсемейства. 
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